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RESUMO 
A duração do ciclo de vida foliar determina características distintas nas folhas, 
que são relevantes para a sobrevivência da planta em diferentes habitats. Tem sido 
verificado que as espécies perenifólias apresentam mecanismos mais eficientes de 
conservação de nitrogênio (N) em relação às espécies decíduas. Esses mecanismos 
são: eficiência de reaproveitamento de nitrogênio (ERN), proficiência de 
reaproveitamento de nitrogênio (PRN) e eficiência do uso de nitrogênio (EUN). 
Segundo um dos paradigmas da ecologia vegetal, as espécies crescendo em 
ambientes oligotróficos têm maior eficiência de reaproveitamento de nutrientes em 
relação a espécies características de ambientes eutróficos. A PRN em espécies 
adaptadas a solos poço férteis é maior do que a de espécies de solos mais férteis. 
Plantas com longo ciclo de vida foliar possuem maior EUN do que plantas com 
folhas menos longevas e esta eficiência aumenta com o decréscimo da 
concentração de nutriente no solo. Espécies perenifólias apresentam maior 
longevidade foliar do que as decíduas e maior concentração de fenóis. Por outro 
lado, a concentração de taninos costuma ser maior nas folhas de espécies decíduas. 
É visto também que as espécies com folhas mais longevas possuem menor 
concentração de N total, menor concentração de compostos nitrogenados e maior 
massa foliar específica (MFE). O objetivo deste trabalho foi verificar se as 
observações encontradas na literatura, comparando espécies perenifólias e 
decíduas, aplicam-se também às espécies semidecíduas (Hymenaea courbaril - sem 
FSN e Lonchocarpus guilleminianus – com FSN) e decíduas (Enterolobium 
contortisiliquum  – com FSN e Peltophorum dubium  - sem FSN) encontrada em uma 
Mata Estacional Semidecídua remanescente da Mata Atlântica. As plantas foram 
 ix   
cultivadas em casa de vegetação, em vasos contendo solo de local onde as 
espécies são encontradas na mata, enriquecido ou não com N. Plantas de H. 
courbaril e P. dubium também foram cultivadas em areia. Houve decréscimo na 
concentração de clorofila total com o avanço da idade foliar nas quatro espécies. As 
ERN, PRN e EUN decresceram com o aumento da concentração de N no solo. 
Espécies com FSN apresentaram menor ERN, PRN e EUN em relação às espécies 
sem FSN. Plantas cultivadas em areia tiveram maiores ERN, PRN e EUN. Os 
resultados mostraram uma relação inversa entre os parâmetros de ERN, PRN, EUN 
e presença de FSN e fertilidade do solo. Os resultados obtidos corroboram os da 
literatura, já que as espécies com folhas mais longevas apresentaram concentrações 
maiores de fenóis e maior MFE, menores de taninos, nitrato, proteínas, aminoácidos, 
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SUMMARY 
 
Depending on the leaf life span, the leaves show distinct characteristics, which 
are relevant to the survival of the plant in different habitats. It has been noticed that 
the evergreen species show more efficient mechanisms of Nitrogen (N) conservation. 
These mechanisms are related to N Resorption Efficiency (NRE), N Resorption 
Proficiency (NRP) and N Use Efficiency (NUE). According to one of the paradigms of 
plant ecology, species growing in oligotrophic environments are more efficient in 
nutrient resorption than species from eutrophic environments. It is well known that the 
NRP in species adapted to soils which are not very fertile, is higher than in species of 
fertile soils. Plants with long leaf life span have higher NUE than plants with shorter 
leaf life span and the NUE increases with the decrease of nutrient in the soil. Since 
the evergreen species present longer leaf life span than the deciduous, their leaves 
present higher concentration of phenolic compound. On the other hand, the 
concentration of tannins is usually higher in leaves of deciduous species. It is also 
known that the long leaf life species have lower concentration of nitrogen compounds 
and higher Specific Leaf Mass (SLM). The objective of this study was to verify if the 
observations found in literature, comparing evergreen species to deciduous species, 
are also applied to the semi deciduous species (Hymenaea courbaril - without SNF 
and Lonchocarpus guilleminianus – with SNF) and deciduous species, (Enterolobium 
contortisiliquum  – with SNF and Peltophorum dubium  - without SNF) of a semi 
deciduous tropical forest, remnant of the Atlantic Forest. The plants were grown in a 
greenhouse; in pots filled with soil from their natural environment, enriched or not 
with N. Plants of H. courbaril and P. dubium were also grown in sand. The results 
obtained confirm the observations cited in the literature, since the species with longer 
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leaf life span presented higher SLM and concentrations of phenolic compounds, 
lower concentrations of tannins, nitrate, total proteins, total free amino acids, 
chlorophyll total), total N. There was a fall in the concentration of total chlorophyll with 
the advance of leaf age in the four species. The NRE, NRP and NUE decreased with 
the increase of N concentration in the soil. Species with SNF presented lower NRE, 







 O nitrogênio (N) é um dos nutrientes necessários em maior quantidade às 
plantas superiores (Tischner, 2000), sendo entre todos os elementos minerais, o 
mais limitante ao crescimento (Willians & Miller, 2001). Esse elemento é um 
constituinte essencial de todos os seres vivos. Representa de 1,3 a 6,0 % da massa 
seca da planta (Marschner, 1995), que o adquire do solo na forma de amônio (NH4+) 
e/ou nitrato (NO3-) (Willians & Miller, 2001). Esses compostos originam-se 
principalmente da decomposição da matéria orgânica (Temple et al., 1998). O N 
também é fornecido por meio da redução do N2 atmosférico a NH4+, que ocorre via 
fixação simbiótica (Hungria & Araujo, 1994). Formas orgânicas de N, os aminoácidos 
(Pabby et al., 2001), também podem ser absorvidos pelas plantas em solos com 
limite de nutrientes (McFarland et al., 2002) e solos em que os microrganismos, 
responsáveis pelo processo de nitrificação, são afetados pelo baixo pH do solo e/ou 
por efeitos alelopáticos (Vitousek et al., 1982 in Aidar et al., 2003). Nasholm et al. 
(1998) verificaram que plantas em Floresta Boreal absorvem uma quantidade 
significativa de glicina. Além disso, o N é um dos elementos minerais que é 
reaproveitado pela planta durante a senescência foliar (Malaguti et al., 2001).   
O desenvolvimento da senescência foliar é caracterizado por mudanças 
específicas na ultraestrutura celular, incluindo desestruturação dos cloroplastos 
(Inada et al., 1998; Luquez & Guiamét, 2002). Essa desestruturação causa a 
degradação de macromoléculas como clorofilas (Smart, 1994; Buchanan-Wollaston, 
1997; Pérez-Amador et al., 2000), levando  ao decréscimo no seu conteúdo. A 
hidrólise de clorofila ocorre por ação de certas enzimas, como feoforbide a 
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oxigenase (Rondoni et al., 1998; Tanaka, 2003). O decréscimo na concentração de 
clorofilas é importante porque seus elementos químicos que constituem suas 
moléculas, como por exemplo o N, são transportados das folhas senescentes para 
as folhas jovens (Reyes-Arribas et al., 2001), para a formação dos novos 
componentes celulares estruturais e moleculares. A disponibilidade de N é 
necessária para o desenvolvimento e operação, principalmente, do sistema 
fotossintético das folhas novas (Kannangara, 1991). Dessa forma, a degradação de 
moléculas existentes nas células foliares, durante a senescência foliar, tornando os 
seus nutrientes passíveis de reaproveitamento para outros tecidos vegetais, é 
referida como reaproveitamento de nutrientes (Malaguti et al., 2001; van 
Heerwaarden et al., 2003; Wright & Westoby, 2003) e é considerado por alguns 
autores o principal mecanismo de conservação de nutrientes (Chapin III, 1980; 
Chabot & Hicks, 1982; Côte et al., 1989; Aerts, 1990). Nas folhas senescentes, a 
degradação de pigmentos como as clorofilas contribui com 30% N exportado (Matile, 
1992, in Smart, 1994).  
Existem trabalhos comparando espécies perenifólias a decíduas, com relação 
a parâmetros de conservação de N, os quais relacionam-se à longevidade foliar 
(Escudero et al., 1992; Reich et al., 1995; Aerts, 1996; Wright & Westoby, 2003). De 
maneira geral, as perenifólias apresentam parâmetros mais eficientes de 
conservação de N (Hiremath, 2000). Dentre os parâmetros de conservação de N, 
encontram-se a eficiência de reaproveitamento (ERN) (Enoki & Kawaguchi, 1999; 
van Heerwaarden et al., 2003), a proficiência de reaproveitamento (PRN) (Aerts, 
1996; Killingbeck, 1996; Aerts & Chapin, 2000) e a eficiência do uso de N (EUN) 
(Vitousek, 1982; Aerts, 1997; Knops et al., 1997).  
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A proficiência de reaproveitamento de nutriente é definida como a 
concentração mínima de nutrientes restante nas folhas senescentes, imediatamente 
antes da abscisão. Assim, quanto menor a concentração de um nutriente nas folhas 
senescentes, maior é a proficiência de reaproveitamento. É tida como uma medida 
mais objetiva da ação da seleção natural, a fim de diminuir a perda de nutrientes em 
ambientes pouco férteis, quando comparada à eficiência de reaproveitamento. Como 
esta última avalia a concentração relativa de nutrientes entre folhas senescentes e 
verde-maduras,. Seus valores podem ser altos e ainda assim restar muito nutriente 
nas folhas senescentes. Eficiência e proficiência de reaproveitamento são 
parâmetros complementares. A eficiência de reaproveitamento mostra o grau de 
conservação de nutrientes nas folhas pelos indivíduos, de forma a minimizar a 
necessidade de absorções subseqüentes dos mesmos. Esse parâmetro relaciona o 
conteúdo de nutrientes nas folhas verdes a seu reaproveitamento (Killingbeck, 
1996). 
Alguns autores acreditam que a alta eficiência de reaproveitamento de 
nutrientes, ou baixa perda de nutrientes foliares, auxilia a adaptação de certas 
espécies de plantas a ecossistemas pouco férteis (May & Killingbeck, 1992; 
Pugnaire & Chapin III, 1993). Porém, quando se tenta relacionar este parâmetro à 
fertilidade do solo, os resultados são controversos (Aerts, 1996; Enoki & Kawaguchi, 
1999; Carrera et al., 2000; Cordell et al., 2001; Cartaxana & Catarino, 2002; Carrera 
et al., 2003; Feller et al., 2003). Em ecossistemas pouco férteis as espécies 
dominantes tendem a ser perenifólias (Chabot & Hicks, 1982; Aerts, 1996). Assim, 
se a eficiência de reaproveitamento de nutrientes auxilia a adaptação da espécie a 
ambientes oligotróficos, estas espécies deveriam apresentar uma maior eficiência de 
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reaproveitamento, em relação a espécies decíduas. Contudo, não há consenso 
quanto aos resultados encontrados na literatura, comparando os dois tipos de 
plantas (Aerts, 1996; Lal et al., 2001). 
Muitas leguminosas, como as espécies arbóreas Lonchocarpus guilleminianus 
e Enterolobium contortisiliquum, associam-se simbioticamente a bactérias do solo, 
pertencentes à família Rhizobiaceae. A associação com estas bactérias, 
denominadas comumente de rizóbios, resulta na formação de nódulos radiculares, 
onde ocorrerá o processo da fixação simbiótica do N atmosférico (FSN) (Poole & 
Allaway, 2000; Day et al., 2001).  Durante o desenvolvimento dos primórdios 
nodulares, os rizóbios sintetizam um complexo enzimático denominado 
dinitrogenase (N2ase), que é responsável pela fixação do N2 em NH4, o qual é 
incorporado em diversas moléculas orgânicas que são transportadas para a parte 
aérea da planta (Kennedy et al., 1975). Ao mesmo tempo há a produção de 
leghemoglobina (legHb), que é considerada um pré-requisito para que a fixação de 
N2 ocorra. Sua principal função parece ser a manutenção da difusão de O2 em taxas 
controladas, de modo a permitir a respiração dos nódulos, sem que haja inativação 
da N2ase  pelo O2 (Baker et al., 1996; Pawlowski, 1997). Assim, a presença de 
nódulos em raízes de leguminosas sugere que estas plantas possuem outra fonte de 
N, além do existente na fração mineral do solo (Hungria & Araújo, 1994). Além da 
presença de legHb e atividade da N2ase, há indicação de que a concentração de 
proteínas nos nódulos está relacionada com a eficiência dessas estruturas, de forma 
que associação de trevo branco com linhagem mais eficiente de rizóbio levou à 
maior concentração de proteínas nos nódulos, quando comparada à linhagem 
menos eficaz (Cresswell et al., 1992).  
 
5
Killingbeck (1996), analisando as concentrações de N em folhas senescentes 
de 89 espécies perenifólias e caducifólias, concluiu que as plantas com FSN 
apresentam menor ERN e menor PRN, do que as que não o fazem.  
Há indicações de que plantas com ciclo de vida foliar longo são capazes de 
produzir mais matéria orgânica por unidade de nutriente mineral do que aquelas que 
possuem ciclo de vida foliar mais curto (Chapin III, 1980, in Aerts, 1995; Aerts et al., 
1999). Esta razão é definida como eficiência do uso de nutrientes (Vitousek, 1982) e 
é o inverso dos valores usados para estimar a proficiência de reaproveitamento de 
nutrientes. O tempo de retenção do nutriente nas folhas é um importante 
componente da eficiência do uso de nutrientes, o qual depende da longevidade foliar 
e quantidade de nutriente reaproveitado antes da abscisão (Aerts, 1990). Alto 
reaproveitamento de nutriente e baixa concentração de nutriente na serrapilheira 
contribuem para alta eficiência do uso de nutrientes (Aerts et al., 1999; Covelo & 
Gallardo, 2002). Folhas mais longevas retêm os nutrientes por mais tempo (Westoby 
et al., 2000) e isto leva a uma melhor eficiência do uso desses elementos 
(Berendese & Aerts,1987).  
A eficiência do uso de nutrientes é considerada uma adaptação importante a 
ambientes pouco férteis (Covelo & Gallardo, 2002). Do mesmo modo que a 
eficiência de reaproveitamento de nutrientes e proficiência de reaproveitamento de 
nutrientes, a eficiência do uso de nutrientes também aumenta com o decréscimo de 
nutrientes no solo (Vitousek, 1984; Silver, 1994; Distel et al., 2003). Porém, Eamus & 
Prichard (1998) comparando duas espécies perenifólias a duas espécies decíduas 
de savana australiana, verificaram que a EUN não foi influenciada pelo acréscimo do 
nutriente ao solo. Em alguns artigos avaliando as respostas da planta à 
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disponibilidade diferente de nutrientes, esses três índices são analisados 
simultaneamente (Anderson & Eickmeier, 2000; Covelo & Gallardo, 2002), já que a 
eficiência e proficiência do reaproveitamento de nutrientes são vistos como 
parâmetros complementares (Killingbeck, 1996) e a eficiência do uso de nutrientes é 
apontada como uma estratégia importante para a colonização de ambientes pouco 
férteis pelas perenifólias (Chabot & Hicks, 1982).      
A duração do ciclo de vida foliar relaciona-se com características químicas 
das folhas. Quando se compara folhas adultas de espécies perenifólias com as das 
caducifólias verifica-se que as espécies que possuem longo ciclo de vida foliar são 
quimicamente mais protegidas (Bryant et al., 1983). As plantas produzem 
substâncias destinadas ao seu crescimento a exemplo dos açúcares e proteínas, os 
quais são considerados compostos do metabolismo primário. Compostos especiais 
denominados de metabólitos secundários são sintetizados por diferentes rotas 
metabólicas produzindo uma imensa diversidade de estruturas químicas, como os 
compostos fenólicos (taninos e flavonóides) (Gleadow & Woodrow, 2002; Hudgins et 
al., 2003, 2004), terpenóides e alcalóides (Briskin, 2000). Os compostos fenólicos 
contêm um grupo fenol; uma hidroxila funcional em um anel aromático (Eastwood, 
2001). Devido a efeitos tóxicos (Hagerman & Butler, 1991 in Kouki & Manetas, 
2002), os compostos fenólicos atuam como compostos de defesa contra herbivoria 
(Hudgins et al., 2003) e patógenos (Haukioja et al., 1985; Briskin, 2000). Os taninos 
têm a propriedade de formar complexos com várias macromoléculas como as 
enzimas envolvidas na digestão de proteínas e carboidratos (Kaitaniemi et al., 1998). 
Os compostos fenólicos são sintetizados por duas vias de biossíntese: uma via do 
ácido malônico e outra via do ácido shiquímico. A primeira é mais representativa em 
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fungos e bactérias do que em plantas (Taiz & Zeiger, 2002). Na segunda via a 
fenilalanina amonia-liase  (PAL) cataliza a deaminação da fenilalanina para produzir 
ácido trans-cinâmico, o precursor comum da biossíntese dos derivados fenólicos 
(Hahlbrock & Grisebach, 1979;  Jones et al., 1994).  
A resistência ou tolerância dos vegetais aos insetos herbívoros e patógenos é 
mediada por uma via constitutiva e/ou mecanismo de defesa induzido (Mauricio et 
al., 1997; Buell, 1998). A defesa induzida confere resistência contra fitopatógenos 
(Maleck & Dietrich, 1999) e seus efeitos em insetos fitófagos incluem aumento da 
toxidez, atraso do desenvolvimento larval e maior susceptibilidade ao ataque por 
parasitóides (Baldwin & Preston, 1999).  
Folhas de espécies perenifólias geralmente têm concentrações maiores de 
alguns compostos fenólicos do que espécies com folhas menos longevas (Coley et 
al., 1985). Exemplo disto é a alta concentração de lignina encontrada nas folhas das 
primeiras em relação às decíduas. Uma possível explicação para a maior 
concentração de alguns compostos fenólicos nas perenifólias reside no fato da 
longevidade maior das folhas destas espécies levar a uma necessidade maior de 
defesas contra herbívoros (Aerts, 1990). Por outro lado, a concentração de taninos 
costuma ser maior nas folhas de espécies decíduas (Aerts, 1995). 
Espécies que possuem um longo ciclo de vida foliar possuem baixa 
concentração de nutrientes (Wright & Westoby, 2003). A maior longevidade das 
folhas nas espécies perenifólias e a menor concentração de N nestes órgãos são 
fatores importantes na economia deste nutriente. Assim, estas plantas apresentam 
folhas funcionais por mais tempo, utilizando uma menor quantidade de N (Eckstein 
 
8
et al., 1999; Reich et al., 1999; Carrera et al., 2000, 2003). Além de possuírem 
concentração baixa de N, perenifólias apresentam baixa taxa fotossintética, devido a 
concentrações baixas de ribulose  bisfosfato carboxilase/oxigenase (rubisco) e 
clorofilas (Ingestad & Lund, 1979, Eamus, 2003). Porém, essa menor taxa 
fotossintética pode ser compensada pelo fato dessas folhas fazerem fotossíntese por 
mais tempo (Chabot & Hicks, 1982). Estas espécies investem mais em compostos 
secundários e tecidos de sustentação (Chabot & Hicks 1982), o que pode explicar a 
menor concentração de compostos nitrogenados em suas folhas. Ao contrário, as 
espécies que possuem alta taxa fotossintética investem em grande proporção em 
enzimas de carboxilação e compostos orgânicos, particularmente os nitrogenados 
(Field & Mooney, 1986 in Cordell et al., 2001).  
Outra explicação para o fato das perenifólias apresentarem concentrações 
menores de compostos nitrogenados em suas folhas reside no fato da síntese de 
compostos fenólicos competir com a síntese de compostos nitrogenados, como por 
exemplo, proteínas (Haukioja et al., 1998). A maioria dos compostos fenólicos é 
sintetizada pela via dos fenilpropanoides, a qual compete diretamente com a síntese 
de proteínas, por usar o mesmo precursor: a fenilalanina (Kouki & Manetas, 2002). 
Em Betula pubescens ssp tortuosa, foi encontrada uma correlação negativa entre 
concentração de N e fenol foliares (Haukioja et al., 1985). Alguns autores relacionam 
a baixa concentração de N em espécies perenifólias à menor atração de predadores 
(Feeny, 1976; Fox, 1981; Lou, & Baldwin, 2004), já que N é considerado um 
nutriente importante para a herbívoria (Haukioja, et al., 1985). A concentração baixa 
de N indica baixa quantidade de compostos nitrogenados, como por exemplo, 
clorofila, proteínas, aminoácidos (Ingestad & Lund, 1979) e nitrato. Concentração 
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baixa de proteínas totais foliares é usualmente encontrada em perenifólias arbóreas 
(Jayasekara & Jayasekara, 1995). Foram encontradas concentrações menores de 
nitrato nas folhas de perenifólias arbóreas, do norte da Austrália  em relação a 
espécies decíduas, do mesmo local (Schimidt et al., 1998). Também foi verificada 
uma correlação negativa entre concentração de clorofila foliar e duração da vida 
foliar em trabalho com 21 espécies arbóreas de quatro habitats contrastantes, no 
norte da Austrália (Prior et al., 2003). Contudo, em um trabalho com 20 espécies, 
comparando três tipos funcionais (espécies anuais, decíduas perenes e perenifólias 
perenes) cultivadas na California, não foram encontradas diferenças significativas 
entre as concentrações de clorofila de espécies decíduas e perenifólias (Gamon et 
al., 1997).     
Existe relação entre longevidade foliar e características morfológicas das 
folhas. As espécies que possuem maior longevidade foliar geralmente apresentam 
menor área foliar específica (AFE) (Reich et al., 1991; Eamus & Prichard, 1998), ou 
maior massa foliar específica (MFE), devido a uma camada grossa de epiderme e 
uma camada de esclerênquima sobre os vasos principais (Grubb et al., 1975 in 
Chabot & Hicks, 1982), o que aumenta a razão massa/área, permitindo a estas 
folhas resistir a condições adversas por mais tempo (Peeters, 2002). Em folhas 
esclerificadas, alta MFE foi acompanhada por concentração baixa de N (Suzuki, 
1998; Bussotti et al., 2000), o que foi explicado como um efeito de diluição, devido a 
um aumento de compostos estruturais de carbono (Bussotti et al., 2000). A MFE foi 
correlacionada com a densidade foliar. Folhas densas apresentam grande proporção 
de xilema e esclerênquima na lamina foliar, células pequenas e baixo conteúdo de 
água e nitrogênio. Do ponto de vista ecológico, pode-se relacionar alta MFE com 
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uma maior alocação de compostos químicos que desempenham funções de suporte 
e defesa (Castro-Díez et al., 2000).    
A Mata Atlântica recentemente foi considerada a grande prioridade para a 
conservação de biodiversidade em todo o continente americano 
(http://www.unidavi.rct-sc.br/~apremavi/mata.htm). Essa vegetação está presente 
tanto na região litorânea como nos planaltos e serras do interior, do Rio Grande do 
Norte ao Rio Grande do Sul. Apresenta uma grande variedade de formações e 
engloba um diversificado conjunto de ecossistemas florestais com estruturas e 
composições florísticas bastante diferenciadas. Ou seja, as florestas tropicais são as 
mais diversas e mais complexas formações vegetais do planeta, abrigando 
aproximadamente 50% das espécies da Terra (Banfix, 2004). A Mata Atlântica é o 
segundo ecossistema mais ameaçado de extinção do mundo, perdendo apenas para 
as quase extintas florestas da ilha de Madagascar na costa da África  
(http://www.unidavi.rct-sc.br/~apremavi/mata.htm), somente 8% da cobertura original 
da Mata Atlântica permanece hoje (SOS MATA ATLANTICA, 1998 in Aidar et al., 
2003)    
Com relação a estudos de espécies arbóreas de florestas tropicais há apenas 
alguns trabalhos sobre conservação de nutrientes nessas plantas (Reich et al., 1995;  
Scott et al., 1992). As espécies estudadas nestes trabalhos não coincidem com as 
estudadas nessa tese, assim como não coincidem também com os tipos de solo e 
floresta. Haddad et al. (2004) compararam estratégias de conservação de N em 
duas espécies da Mata Santa Genebra, sendo que uma das espécies (H. courbaril) 
também foi usada nessa tese. Contudo os dois trabalhos diferem quanto às 
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condições de cultivo e a alguns dos parâmetros avaliados.     
Nos ecossistemas brasileiros, as leguminosas são muito bem representadas 
em diversidade e densidade. As leguminosas têm grande importância econômica 
(Moreira et al., 1992) e ecológica. A família Leguminosae é o terceiro maior grupo do 
reino vegetal, sendo constituída em sua maioria por árvores tropicais (Sprent, 2001). 
Cerca de 714 gêneros e mais de 19.000 espécies conhecidas fazem parte dessa 
família (Doyle, 1994). Classifica-se em três subfamílias: Caesalpinioideae, contendo 
157 gêneros e 2.500 espécies, Mimosoideae, com 78 gêneros e 3.000 espécies e 
Papilionoideae ou Faboideae, contendo 479 gêneros e 13500 espécies (Sprent, 
2001), contendo plantas arbóreas, arbustivas e herbáceas (Hungria & Araújo, 1994). 
As quatro espécies de leguminosas arbóreas estudadas neste trabalho crescem em 
uma Mata Estacional semidecídua, remanescente da Mata Atlântica são: Hymenaea 
courbaril L. var. stilbocarpa (Hayne) Lee et Lang., Lonchocarpus guilleminianus (Tul.) 
Malme, Enterolobium contortisiliquum (Vell.) Morong e Peltophorum dubium 
(Spreng.) Taub.  
A espécie H. courbaril é classificada como semidecídua, pouco exigente 
quanto à fertilidade do solo (Lorenzi, 1992) e não forma nódulos radiculares (Faria et 
al., 1989). Ocorre em uma ampla faixa do território brasileiro, sendo encontrada 
desde o Piauí até o norte do Paraná em florestas semidecíduas. É classificada como 
espécie clímax (Kageyama et al., 1990). H. courbaril pertence à sub-família 
Caesalpinioideae, e é popularmente conhecida por diversos nomes como: jatobá, 
jitaí, jutaí, jutaí-açú, jatobeiro, jatobá-mirim, jataí, jataí-peba, jataíba burandã, 
farinheira (Lorenzi, 1992). Com relação às características morfológicas, a altura das 
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árvores varia de 15 a 20 m e seu tronco atinge até 1 m de diâmetro As folhas são 
compostas de dois folíolos (Lorenzi, 1992). Os frutos de H. courbaril  possuem uma 
polpa farinácea (Almeida et al., 1990), essa polpa é muito procurada por várias 
espécies da fauna, que dispersam suas sementes, o que torna essa espécie muito 
útil nos plantios em áreas degradadas destinadas à recomposição da vegetação 
arbórea (Lorenzi, 1992).  
L. guilleminianus também é uma espécie semidecídua (Lorenzi, 1992), mas 
que forma nódulos radiculares em associação com bactérias fixadoras de N2 (Faria 
et al., 1989). Pertence à  sub-família Papilionoideae, e tem como nomes populares: 
falso-timbó, guainã, ingá-bravo, rabo-de-macaco e pau-de-canzil. O tamanho da 
árvore varia de 10 a 18 m de altura com tronco variando entre 0,4 e 0,5 m de 
diâmetro Suas folhas são compostas, imparipinadas, geralmente com 7 folíolos 
subcoreáceos, glabros. Ocorre nos estados do Rio de Janeiro, Minas Gerais, São 
Paulo e Paraná (Lorenzi, 1992). 
E. contortisiliquum é uma espécie decídua (Lorenzi, 1992), que se associa a 
bactérias fixadoras de N2 (Faria et al, 1989). Pertence à sub-família Mimosoideae e 
seus  nomes populares são timburi, timbaúva, tamboril, orelha-de-macaco, orelha-
de-negro, tambori, pau-de-sabão, timbíba, timbaúba, timboúva, timbó, tambaré, 
timbaúva, ximbó, orelha-de-preto, tamburé, pacará e vinhática-flor-de-algodão. A 
altura da árvore varia entre 20 e 35 m e o diâmetro do tronco de 0,8 a 1,60 m. Suas 
folhas são compostas bipinadas. Ocorre desde o Pará, Maranhão e Piauí até o Mato 
Grosso do Sul e Rio Grande do Sul, nas florestas pluvial e semidecidua.  É ótima 
para reflorestamento em plantios mistos de áreas degradadas, de preservação 
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permanente, principalmente por seu rápido crescimento inicial (Lorenzi, 1992).  
P. dubium é uma espécie decídua (Lorenzi, 1992), na qual, até o presente, 
não foi verificada a formação de nódulos radiculares (Faria et al., 1989). Pertence à 
sub-família Caesalpinaceae e é conhecida pelos seguintes nomes populares: 
canafístula, farinha-seca, sobrasil e tamboril-bravo. A altura da árvore varia entre 15 
e 25 m e o diâmetro do tronco de 0,5 a 0,7 m. Apresenta folhas compostas e 
bipinadas, com 12 a 20 pares de pinas e 20 a 30 pares de folíolos. Ocorre nos 
seguintes estados: Bahia, Rio de Janeiro, Minas Gerais, Goiás e Mato Grosso do Sul 

































Os objetivos deste trabalho foram: 
1- tentar relacionar a longevidade foliar das espécies de leguminosas arbóreas 
semidecíduas Hymenaea courbaril (sem FSN) e Lonchocarpus guilleminianus (com 
FSN) e decíduas Peltophorum dubium (sem FSN) e Enterolobium contortisiliquum 
(com FSN), à ERN, à PRN e à EUN.  
2 - tentar relacionar esses parâmetros à presença de N proveniente de fixação 
simbiótica e de N acrescentado ao solo na forma de N mineral.  
3 - comparar as duas espécies semidecíduas com as duas decíduas, quanto à 
característica morfológica e características químicas e N total, relacionadas à 
longevidade foliar, a fim de se verificar se as observações encontradas nas 
comparações entre perenifólias e caducifólias aplicam-se às espécies semidecíduas 













3. MATERIAL e MÉTODOS 
 
3.1. Caracterização das espécies e do seu local de origem  
Neste trabalho foram utilizadas espécies de leguminosas arbóreas 
encontradas em uma mata estacional semidecídua, remanescente da Mata Atlântica, 
denominada Reserva Municipal de Santa Genebra, localizada na região de 
Campinas, Estado de São Paulo, a 22o 49’  45” S, 47 o 06’ 33” W e a uma altitude de 
670 m. O solo desta mata pode ser classificado como Latossolo Roxo Distrófico 
(Oliveira et al., 1979). Foram estudadas duas espécies semidecíduas: Hymenaea 
courbaril L. var. stilbocarpa (Hayne) Lee et Lang. (que não nodula) e Lonchocarpus 
guilleminianus (Tul.) Malme (que forma nódulos radiculares) e duas decíduas: 
Enterolobium contortisiliquum (Vell.) Morong (que forma nódulos radiculares) e 
Peltophorum dubium. (Spreng.) Taub. (que não nodula).  
As sementes de H. courbaril e E. contortisiliquum foram coletadas na Reserva 
de Santa Genebra  e as de P. dubium e L. guilleminianus foram fornecidas pelo IPEF 
(Instituto de Pesquisa e Estudos Florestais). 
3.2. Germinação das sementes 
As sementes de H. courbaril e E. contortisiliquum foram escarificadas com 
ácido sulfúrico concentrado por 1 hora, enquanto que as sementes de P. dubium, 
por apenas 30 minutos. Após este período, foram lavadas com água destilada em 
abundância. As sementes de L. guilleminianus não necessitaram de escarificação. 
Em seguida, as sementes das quatro espécies foram colocadas para germinar em 
caixas plásticas, contendo 2 folhas de papel de filtro no fundo, embebidas com água 
destilada. As caixas com as sementes foram mantidas em câmaras de germinação, 
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à temperatura de 25 ºC, sob fotoperíodo de 12 horas de luz. 
3.3. Condições de cultivo 
Para manter a homogeneidade, após a germinação as plântulas com um 
mesmo tamanho foram selecionadas e transferidas para vasos plásticos, com 
capacidade para   5,0  L, contendo solo retirado dos locais em que as quatro 
espécies crescem na mata. Os vasos foram mantidos sobre pratos e a irrigação, 
feita por aspersão, foi ajustada de acordo com as necessidades, de forma a manter 
os vasos úmidos, mas não encharcados. O experimento foi conduzido sob condições 
de luz e temperatura naturais, em casa-de-vegetação do Departamento de Fisiologia 
Vegetal da UNICAMP - Campinas/SP, até obtenção de folhas senescentes (419 
dias) nas quatro espécies escolhidas para este estudo.  
O experimento constituiu-se dos seguintes tratamentos: 1) tratamento 
utilizando-se areia como substrato, em que foram cultivadas somente as espécies 
sem FSN, com intenção de submeter as plantas a uma disponibilidade menor de N; 
2) plantas controle, em que se utilizou o solo do local onde as espécies são 
encontradas na mata; 3) plantas cultivadas neste mesmo solo enriquecido com N 
mineral – 50 mg de N/planta.semana, na forma de NH4NO3; 4) plantas cultivadas 
neste mesmo solo enriquecido com N mineral -  100 mg de N/planta.semana, na 
forma de NH4NO3. Nos vasos em que se utilizou areia como substrato adicionou-se 
uma vez por semana um volume de 400 mL da  solução nutritiva de Hoagland & 
Arnon (1939) sem N. 
Foram feitas análises de N nos substratos das quatro espécies, no início do 
experimento, a fim de se ter certeza de que a areia utilizada continha uma 
concentração menor deste elemento. Para estas análises, feitas pelo Instituto 
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Campineiro de Análise de Solo e Adubo utilizando o método de Kjeldahl, conforme 
descrito em Bremner (1996), foram usadas aproximadamente 200 g do substrato de 
cultivo de cada espécie estudada. As concentrações de N encontradas foram: 0,7 
g/dm3 na areia; 2,4 g/dm3 em solo do local onde cresce H. courbaril e E. 
contortisiliquum; 2,5 g/dm3 em solo do local onde cresce L. guilleminianus e 3,5 
g/dm3  em solo do local onde cresce P. dubium.  
Para garantir a nodulação efetiva nas espécies que se associam a rizóbios 
(com FSN), foi realizada a inoculação com estirpes de rizóbios (2mL/vaso) (Vincent, 
1970). 
3.4. Coleta de nódulos para isolamento de rizóbios e produção de inoculantes 
O isolamento de estirpes de rizóbio foi feito a partir de nódulos radiculares 
coletados de plantas de E. contortisiliquum e L. guilleminianus cultivadas em solo da 
mata, segundo o método de Vincent (1970). Empregou-se o meio de cultura “79” 
sólido, contendo extrato de levedura, manitol e sais minerais (Fred & Waskman, 
1928), tanto para isolamento como para crescimento e manutenção das estirpes. 
Para caracterização inicial do rizóbio, foram adicionados ao meio de cultura 
Vermelho Congo 0,25 % ou azul de bromotimol 0,5 % (Vincent, 1970). Mediante este 
teste, verificou-se que as colônias isoladas apresentavam rápido crescimento e 
conferiram uma coloração verde claro ao meio, fruto de uma acidificação.  
 Para produção de inoculantes, colônias isoladas foram transferidas para 
meio de cultura “79” líquido (Fred & Waskman, 1928) e assim que a suspensão de 
rizóbios conteve aproximadamente 108 células/mL foi utilizada para inocular as 
plantas. Para o cálculo do número de células viáveis na cultura líquida (unidades 
formadoras de colônias - UFC), foram realizadas diferentes diluições de uma 
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suspensão de rizóbios que foram espalhadas sobre a superfície de meio de cultura 
sólido, até a obtenção de uma contagem de colônias dispersas, isoladas (Hungria & 
Araújo, 1994). 
3.5. Avaliação do desenvolvimento das folhas 
Foram feitas curvas de crescimento (Apêndice), utilizando 5 replicações, com 
base nos comprimentos das raques centrais, a fim de se verificar quando as folhas 
terminaram o seu período de expansão. Foram escolhidas folhas que se 
encontravam em processo de expansão (que serão referidas como folhas jovens), 
folhas que recém tinham terminado a expansão (referidas como folhas verde-
maduras) e folhas no final do processo de desenvolvimento, que se encontravam 
amareladas e abscidavam quando tocadas (folhas senescentes). As folhas de H. 
courbaril, L. guilleminianus, P. dubium e E. contortisiliquum foram classificadas como 
jovens quando apresentavam comprimento do limbo de 4,6 ± 0,7; 4,0 ± 0,9; 2,5 ± 0,8 
e 6,0 ± 1,5 cm, respectivamente. Folhas verde-maduras de H. courbaril tinham 8,8 
cm ± 2,2; de L. guilleminianus tinham 17,8 cm ± 3,5; de P. dubium tinham 6,7 cm ± 
0,4 e de E. contortisiliquum 13,9 cm ± 2,9 de comprimento da folha. Para se avaliar a 
longevidade das folhas, as mesmas folhas selecionadas acima foram marcadas com 
fitas plásticas datadas, enroladas ao redor de pecíolos com 1 cm de comprimento.  
 
3.6. Coleta do material vegetal, determinação da massa seca (MS) e área foliar 
As folhas verde-maduras H. courbaril, L. guilleminianus, P. dubium e E. 
contortisiliquum foram coletadas, pesadas, submersas em N2 líquido e armazenadas 
em freezer até a realização das análises químicas.  
A massa foliar específica (MFE), os compostos secundários, compostos 
nitrogenados e nitrogênio total foram calculados com base na MS das folhas. Para a 
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obtenção da MS, folhas jovens, folhas verde-maduras e folhas senescentes de cada 
espécie foram pesadas, colocadas em saquinhos de papel e submetidas à secagem 
em estufa a 80 oC e após 72 horas foram pesadas.  
A área foliar foi obtida utilizando-se o medidor de área foliar LI-COR, modelo 
LI-3100. 
3.7. Determinação da MFE 
Foi calculada segundo a fórmula: MFE = MSfolhas verde-maduras/Afolhas verde-maduras            
(g/cm2), onde A = área  
3.8. Determinação dos teores de clorofilas 
A determinação de clorofila foi feita segundo Hiscox & Israelstam (1979). 
Foram utilizados 20 mg de massa fresca (MF) de folhas jovens, verde-maduras e 
senescentes de cada espécie. Este material vegetal foi imerso em 5 mL de dimetil-
sulfóxido (DMSO), em tubos escuros e vedados. Os tubos foram mantidos em 
banho-maria a 65 oC por 30 minutos e resfriados à temperatura ambiente. Após os 
tubos esfriarem, foram determinadas absorvâncias a 663 e 645 nm. O teor de 
clorofila total foi calculado de acordo com a equação de Arnon (1949) e      
Lichtenthaler (1987),  com base na MS.  
Clortotal = 20,2 x A645 + 8,02 x A663 
Onde:  
A663 = absorvância a 663 nm 






3.9. Determinação de N total, PRN e cálculos de ERN e EUN 
Amostras de 100 mg de material vegetal (folhas verde-maduras e 
senescentes) secas a 65ºC, durante 7 dias, foram transferidas para tubos de 
digestão (tipo Folin-Wu), contendo 1g de mistura digestora (1000 g de K2SO4 + 100 
g de CuSO4.5H2O + 10 g de Se), 3 mL de ácido sulfúrico concentrado e 1 mL de 
peróxido de hidrogênio (H2O2). Os tubos foram colocados em um bloco digestor e 
aquecidos lentamente até a temperatura de 360°C, onde as amostras foram 
digeridas ao ponto de ebulição da mistura, até a obtenção de um extrato 
esverdeado. Após esse ponto, deixou-se em ebulição por mais 60 minutos. Os tubos 
foram resfriados à temperatura ambiente e ao conteúdo adicionou-se 5 mL de água 
MilliQ. O conteúdo de cada tubo foi usado na dosagem de nitrogênio, segundo o 
método de Kjeldahl (Bremner, 1965).  
A proficiência de reaproveitamento de nutrientes é definida como a 
concentração mínima de nutrientes restante nas folhas senescentes. Assim, quanto 
menor a concentração de nitrogênio nas folhas senescentes, maior a PRN. 
A ERN foi calculada com o uso da fórmula: ERN = (Nf. verde-maduras – Nf. 
senescentes)/Nf. verde-maduras x 100%, onde: Nf. verde-maduras = concentração de N nas folhas 
verde-maduras, Nf. senescentes= concentração de N nas folhas senescentes (Reich et 
al. 1995).   
A EUN foi calculada utilizando-se a fórmula: EUN (g de MS/mg1 de N) = 1/[Nf. 
verde-maduras  x (1- r)]. Onde: Nf. verde-maduras = concentração de N total nas folhas verde-





3.10. Atividade específica da N2ase ou redução do acetileno (ARA) 
A atividade da N2ase foi avaliada pela técnica de redução de acetileno por 
cromatografia gasosa (Hardy et al., 1968), usando-se plantas intactas, conforme 
descrito por Gomes & Sodek (1984). Cada vaso foi fechado hermeticamente com 
saco plástico, ao qual adaptou-se uma rolha de borracha, através da qual 10 % da 
atmosfera foi retirada com seringa e, a seguir, o mesmo volume preenchido com 
acetileno. Foram feitas medidas preliminares do etileno liberado, de 10 em 10 
minutos, para verificação da atividade da nitrogenase. As amostras foram injetadas 
em um cromatógrafo a gás (Shimadzu, série GC-14B) com detector de ionização de 
chama e coluna de aço inoxidável de 1,5 m e 1/8”, com fase sólida constituída de 
Hayesep T. As avaliações quantitativas do etileno liberado nos vasos foram feitas a 
partir da comparação com o padrão de etileno, e os dados transformados em µmoles 
de etileno liberado/g nódulo seco. Para a obtenção da MS, os nódulos foram 
mantidos por 48 horas em estufa a 80 oC.  
3.11. Determinação de proteínas totais e legHb de nódulos radiculares 
 A determinação do teor de legHb foi realizada segundo método descrito por 
Becana et al. (1986), em que 0,5 mg de nódulos foram macerados em almofariz 
previamente gelado (4°C), com 6 mL da solução de extração (52 mg de KCN + 1g de 
KHCO3 em um volume final de 1L de água deionizada gelada) e filtrados em gaze 
umedecida com a mesma solução. O extrato foi centrifugado a 3.500 g por 20 
minutos a 4°C, o precipitado  descartado e o sobrenadante centrifugado novamente 
a 20.000 g por 15 minutos. A leitura da absorvância do sobrenadante foi realizada 
em espectrofotômetro em 520, 540 e 560 nm. Os valores obtidos na leitura foram 
aplicados na fórmula A540 - ½ (A520 + A560). Este ensaio foi  padronizado com solução 
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de hemoglobina bovina (por ter as mesmas características que a legHb) e albumina 
de soro bovino em 100 mL da solução. Após a leitura, 5 mL de reagente de Bradford 
foram  adicionados a uma alíquota de 0,1 mL do sobrenadante, para determinação 
de proteínas totais (Bradford, 1976).  
3.12. Extração de fenóis totais, taninos condensados, nitrato e aminoácidos 
livres totais  
Para a obtenção do extrato vegetal 500 mg de MF de folhas verde-maduras, 
por planta, foram triturados sob N líquido em almofariz, utilizando-se MCW 
(metanol:clorofórmio:água; 12:5:3, v/v/v) para a extração (Ver esquema na página 
24), conforme Bieleski & Turner (1966). O triturado foi colocado em tubos de 
polipropileno, num volume final de 10 mL. Após 24 horas, o extrato foi centrifugado a 
2000 g por 30 minutos. Alíquotas do sobrenadante foram armazenadas em freezer, 
para posterior dosagem de fenóis totais e taninos condensados (itens 3,13 e 3,14). 
O restante do sobrenadante foi recuperado para dosagem de nitrato e aminoácidos, 
ou seja, para cada 4 mL de sobrenadante, acrescentou-se 1 mL de clorofórmio e 1,5 
mL de água ao tubo de ensaio. Os tubos foram agitados e deixados em repouso por 
24 horas em geladeira e após a separação das fases foi retirada a fase aquosa 
superior, descartando-se a fase inferior (clorofórmio). A fase aquosa foi colocada em 
banho-maria, a 45 oC por 8 horas, para eliminação do resíduo de clorofórmio e 
concentração das alíquotas. De cada alíquota foram  retiradas alíquotas menores de 
2 mL estocadas em freezer, as quais constituíram o extrato para a dosagem de 
aminoácidos totais e nitrato. O precipitado do extrato original (inicial) foi mantido nos 




3.13. Dosagem de fenóis totais 
A determinação dos fenóis totais foi feita segundo Swain & Hillis (1959). Em 
tubos de ensaio, foram pipetados água (branco) ou alíquotas do sobrenadante mais 
água, num volume final de 3,5 mL. Em seguida, foi acrescentado 0,25 mL de 
reagente de Folin Ciocalteau e os tubos foram agitados. Decorridos 3 minutos, foram 
adicionados 0,5 mL de solução aquosa saturada de Na2 CO3 anidro e novamente os 
tubos foram agitados. Foram adicionados 0,75 mL de água destilada e agitou-se 
novamente os tubos. Após 1 hora, à temperatura ambiente, foram determinadas as 
absorvâncias a 725 nm. A curva padrão foi feita utilizando-se ácido fênico.  
3.14. Dosagem de taninos condensados 
A dosagem de taninos condensados foi feita segundo Porter (1989). Em tubos 
de ensaio com tampa rosqueável, foram preparados brancos (contendo amostra, 
com o objetivo de se detectar antocianinas ou antocianidinas pré-existentes) e foram 
pipetadas alíquotas do sobrenadante mais água, num volume final de 1 mL. Em 
seguida, foram acrescentados aos tubos de ensaio 0,2 mL do reagente A (2 % 
sulfato de amônio férrico 12 H2O em HCL 2 N) e 6,0 mL do reagente B (n-
butanol:HCL concentrado; 95:5, v/v)  e os tubos foram agitados. Logo após os tubos 
foram mantidos em banho-maria a 95oC  por  40 minutos, menos o branco. Após 
resfriamento à temperatura ambiente, os tubos foram  centrifugados a 3000 g por 5 
minutos e determinadas às absorvâncias a 540 nm. A curva padrão foi feita 
utilizando-se tanino de uva.  
3.15. Dosagem de NO3- 
 A dosagem de NO3-  foi feita conforme a metodologia de Cataldo et al. (1975). 
Em tubos de ensaio, foram pipetados 0,1 mL de  água (branco) ou alíquotas mais 
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água, num volume final de de 0,1 mL acrescidos de 0,2 mL do reagente salicílico 
(ácido salicílico 5 % p/v em H2SO4 concentrado). A seguir os tubos foram agitados. 
Decorridos 20 minutos à temperatura ambiente, foram adicionados lentamente 4,75 
mL de NaOH 2N. Após resfriamento à temperatura ambiente, os tubos foram 
agitados novamente e foram determinadas as absorvâncias a 410 nm. A curva 
padrão foi feita utilizando-se NO3-. 
3.16. Dosagem de aminoácidos totais 
A análise de aminoácidos totais foi feita pelo método de Cocking & Yemm 
(1954). Em tubos de ensaio, foram pipetados 1 mL de água (branco) e alíquotas. Foi 
acrescentado a estes 0,5 mL de tampão citrato 0,2 M a pH 5,0, 0,2 mL do reativo de 
ninhidrina  5 %  em metil-celusolve  (éter monometílico de etilenoglicol)  e  1 mL  de  
KCN  2 %  (v/v)  em metil-celusolve. Os tubos de ensaio foram agitados, tampados 
com bolas de vidro e transferidos para banho-maria a 100 oC,  por 20 minutos. Em 
seguida, os tubos foram colocados no escuro até que atingissem a temperatura 
ambiente. Posteriormente foi acrescentado 1 mL de etanol 60 % (v/v) a cada tubo e 
foi feita a agitação dos mesmos. Foram determinadas as absorvâncias a 570 nm. A 
curva padrão foi feita utilizando-se leucina. 
3.17. Extração e dosagem de proteínas totais 
 O precipitado obtido acima (item 3.12) foi ressuspenso em 10 mL de NaOH 
0,1 N, sendo homogeneizado com o auxílio de bastão de vidro. Após 24 horas, 
centrifugou-se o extrato a 2000 g por 30 minutos e coletou-se o sobrenadante, 
contendo a fração protéica (Bueno, 1989). A determinação de proteínas seguiu a 
metodologia estabelecida por Bradford (1976). Utilizou-se o seguinte reagente: 100 
mg de Coomassie brilliant blue G dissolvido em 50 mL de etanol 95 %, ao qual se 
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acrescentou 100 mL de H3PO4 85 % (p/v), completando-se o volume com água para 
1 L, filtrando-se, em seguida, em papel de filtro. Pipetou-se 0,1 mL do branco (água) 
e 0,05 mL da alíquota em tubos de ensaios e adicionou-se 5,0 mL do reagente de 
Bradford. Agitou-se os tubos e as absorvâncias foram determinadas a 595 nm. A 
curva padrão foi feita utilizando-se soro albumina bovina (BSA). 
3.18. Delineamento experimental 
Os vasos foram dispostos em delineamento experimental inteiramente 
casualizado. Para os cálculos das ERN, PRN e EUN foram usadas três replicações. 
Para comparações das médias das longevidade foliar, MFE, concentrações de 
clorofilas, proteínas totais, legHb e atividade da N2ase  foram utilizadas cinco 
replicações.  
3.19. Análise estatística dos resultados 
Na análise da ERN, os dados de porcentagem foram transformados para 
arco-seno. Aos dados obtidos em todas as análises foi aplicada a análise de 
variância simples e, nos casos significativos, as médias foram comparadas pelo 











3.20. Esquema ilustrando a extração e dosagem de fenóis totais, taninos 











































Utilizou-se 500 mg de MF  
 
Triturou-se em N2 líquido, depois acrescentou 10 mL  MCW. 
Após deixou-se em geladeira por 24 horas e centrifugou –se          
(2000 g/30min) 
Retirou-se alíquotas do 
sobrenadante 
 TANINOS 
Retirou-se aliquotas do 
sobrenadante 
FENÓIS 
Para cada 4 mL do sobrenadante 
adicionou-se 1.5 mL de H2O + 1.0 







Repouso  por 24 horas a 4 oC 
Ocorreu a separação de fases 
 
 
Fase aquosa  superior  submetida a 
banho-maria a 45 oC por 8 horas 
 








6 mL de rgt B + 0.2 
mL de rgt A 
misturou-se  bem 
 
 
banho a 95 oC por 













Leu-se a 540 nm 












Após 3 min 
















Esperou-se 1 hora, 
leu-se a  725 nm   
 
Alíquota  
+  H2O 
= 1,0 mL 
+0,5 mL de tampão 
citrato + 0,2 mL de 
ninhidrina 

















Adicionou-se 1,0 mL 
de EtOH 60% 
 
Agitou-se e leu-se a 
570 nm   
 
amostra 
+ H2O = 0,1 mL 
  
 







Manteve-se por 20 





























Alíquotas + H2O 

















Os valores das longevidades foliares das quatro espécies usadas neste 
trabalho estão representados na tabela 1, onde se verifica que as espécies 
semidecíduas (H. courbaril e L. guilleminianus) apresentam ciclo de vida foliar no 
mínimo duas vezes maior que as decíduas (P. dubium e E. contortisiliquum). 
  
Tabela 1. Longevidade foliar de leguminosas arbóreas semidecíduas (Hymenaea 
courbaril e Lonchocarpus guilleminianus) e decíduas (Peltophorum dubium e 
Enterolobium contortisiliquum), cultivadas em solo da Mata. 
 
Espécies Longevidade foliar (dias) 
H. courbaril 419 ± 54,8 a 
L. guilleminianus 340 ± 9,7 b 
P. dubium 152 ± 23,1 c 
E. contortisiliquum 139 ± 11,9 c 
± = o desvio padrão da média. Médias seguidas por letras distintas, entre espécies, diferem 
entre si ao nível de 5 % de probabilidade pelo teste de Duncan. 
 
 
Conforme exposto na fig. 1, houve um decréscimo na concentração de 
clorofila total com o avanço da idade da folha, de forma que nas quatro espécies 
estudadas as folhas jovens apresentaram valores significativamente maiores que as 
senescentes. Porém  não houve diferença significativa entre a concentração de 
clorofila  total nas folhas jovens e folhas verde maduras e entre folhas verde maduras 
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e folhas senescentes das espécies H. courbaril e L. guilleminianus.  Já nas espécies 
P. dubium e E. contortisiliquum não houve diferença entre as folhas verde maduras e 
senescentes. 
 
Figura 1. Concentração de clorofilas totais por massa seca (MS) de folhas jovens, folhas 
verde-maduras e folhas senescentes, das leguminosas arbóreas semidecíduas: Hc – 
Hymenaea courbaril, Lg – Lonchocarpus guilleminianus e decíduas Peltophorum dubium e 
Ec - Enterolobium contortisiliquum. As plantas foram cultivadas em solo da mata. As barras 
indicam o desvio padrão da média. Médias seguidas por letras distintas diferem entre si, na 
mesma espécie, ao nível de 5 % de probabilidade pelo teste de Duncan. 
 
A FSN nas duas espécies com associação simbiótica pôde ser comprovada 
conforme os resultados da tabela 2. Somente no tratamento controle ambas as 






































Folhas jovens Folhas verde-maduras Folhas senescentes
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Tabela 2. Concentração de leghemoglobina (legHb), proteínas totais e atividade da 
nitrogenase (ARA), nos nódulos de leguminosas arbóreas semidecídua 
(Lonchocarpus guilleminianus) e decídua (Enterolobium contortisiliquum). 
 
Espécies  
Variáveis E. contortisiliquum L. guilleminianus 
LegHb (mg/g MS) 3,61 ± 0,44  2,46 ± 0,17  
Proteínas totais (mg/g MS) 17,12 ± 1,79  12,58 ± 1,30  
ARA (µmoles etileno/g MS/h) 27,97 ± 7,69  8,73 ± 0,70  
± = o desvio padrão da média. Médias seguidas por letras distintas, entre espécies, diferem 
entre si ao nível de 5 % de probabilidade pelo teste de Duncan. 
 
A fig. 2 traz os resultados das ERN nas quatro espécies estudadas. 
Comparando as espécies sem FSN, observa-se que a semidecídua H. courbaril 
apresentou maior ERN que a decídua P. dubium. Considerando-se a relação entre 
ERN e disponibilidade de N por meio da fixação simbiótica, verifica-se que as 
espécies com FSN apresentam uma menor ERN em relação às outras. No entanto, 




Figura 2. Eficiência de reaproveitamento de N (ERN) em leguminosas arbóreas 
semidecíduas e decíduas, com e sem fixação simbiótica de N (FSN): Hc – Hymenaea 
courbaril (semidecídua – sem FSN), Lg – Lonchocarpus guilleminianus (semidecídua – com 
FSN), Pd - Peltophorum dubium (decídua – sem FSN) e Ec - Enterolobium contortisiliquum 
(decídua – com FSN), cultivadas em solo da mata. As barras indicam o desvio padrão da 
média e sua ausência significa que o desvio foi menor que o tamanho da barra. Médias 




De forma semelhante à presença de FSN, o aumento da disponibilidade de N 
no solo levou à diminuição da ERN em todas as espécies estudadas (fig. 3). Nas 
espécies P. dubium, L. guilleminianus e E. contortisiliquum, em todos os tratamentos, 
a ERN diferiu significativamente. Em H. courbaril, a ERN só não diferiu 
























Figura 3. Eficiência de reaproveitamento de N (ERN) em leguminosas arbóreas 
semidecíduas e decíduas, com e sem fixação simbiótica de N (FSN): Hymenaea courbaril 
(semidecídua – sem FSN), Lonchocarpus guilleminianus (semidecíduas –com FSN), 
Peltophorum dubium (decídua – sem FSN) e Enterolobium contortisiliquum (decídua – com 
FSN), cultivadas em solos enriquecidos ou não com N. Tratamentos: 1- Areia, 2 – solo da 
mata (controle), 3 – solo da mata acrescido de 50 mg de N/planta.semana na forma de 
NH4NO3 e 4 – solo da mata acrescido de 100 mg de N/planta.semana na forma de NH4NO3. 
As barras indicam o desvio padrão da média e sua ausência significa que o desvio foi menor 
que o tamanho da barra. Médias seguidas por letras distintas diferem entre si ao nível de 5 
% de probabilidade pelo teste de Duncan. 
 
 
Na fig. 4, observa-se uma menor concentração de N total nas folhas 
































































apresenta maior PRN em relação a todas as outras. As espécies com FSN 




Figura 4. Concentração de N total em folhas senescentes de leguminosas arbóreas 
semidecíduas e decíduas, com e sem fixação simbiótica de N (FSN): Hc – Hymenaea 
courbaril (semidecídua – sem FSN), Lg – Lonchocarpus guilleminianus  (semidecíduas – 
com FSN), Pd- Peltophorum dubium (decídua – sem FSN) e Ec - Enterolobium 
contortisiliquum (decídua – com FSN), cultivadas em solo da mata. As barras indicam o 
desvio padrão da média e sua ausência significa que o desvio foi menor que o tamanho da 
barra. Médias seguidas por letras distintas diferem entre si ao nível de 5 % de probabilidade 




O aumento da disponibilidade de N no substrato levou a aumentos nas 
concentrações de N nas folhas senescentes das quatro espécies (fig. 5). Na espécie 
P. dubium, a concentração de N nas folhas senescentes não diferiu entre os 




























demais tratamentos. Já na espécie L. guilleminianus, não houve diferença entre os 
tratamentos controle e 50 mg de N/planta.semana. 
Comparando-se as espécies sem FSN, observa-se que a semidecídua, H. 
courbaril, apresentou maior EUN em relação à decídua P. dubium. Entre as duas 
espécies que possuem FSN, L. guilleminianus e E. contortisiliquum não houve 
diferença significativa, no entanto, verificou-se uma menor EUN em relação às sem 
FSN.  
A EUN diminuiu com o acréscimo de N no solo, em todas as espécies estudas 
(fig. 7). Em H. courbaril, a EUN foi igual nos tratamentos 50 e 100 mg de 
N/planta.semana e ambos significativamente menores que os demais. Não houve 
diferença na EUN entre os tratamentos areia e controle e entre os tratamentos 50 e 
100 mg de N/planta.semana na espécie P. dubium. A EUN nas espécies                 
L. guilleminianus e E. contortisiliquum foi significativamente diferente em todos os 














Figura 5. Concentração de N total em folhas senescentes de leguminosas arbóreas 
semidecíduas e decíduas, com e sem fixação simbiótica de N (FSN): Hymenaea courbaril 
(semidecídua – sem FSN), Lonchocarpus guilleminianus (semidecíduas – com FSN), 
Peltophorum dubium (decídua – sem FSN) e Enterolobium contortisiliquum (decídua – com 
FSN) cultivadas em solos enriquecidos ou não com N. Tratamentos: 1- Areia, 2 – solo da 
mata (controle), 3 – solo da mata acrescido de 50 mg de N/planta.semana na forma de 
NH4NO3 e 4 – solo da mata acrescido de 100 mg de N/planta.semana na forma de NH4NO3. 
As barras indicam o desvio padrão da média e sua ausência significa que o desvio foi menor 
que o tamanho da barra. Médias seguidas por letras distintas diferem entre si ao nível de 5 
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Figura 6. Eficiência de uso de N (EUN) em leguminosas arbóreas semidecíduas e decíduas, 
com e sem fixação simbiótica de N (FSN): Hc – Hymenaea courbaril (semidecídua – sem 
FSN), Lg – Lonchocarpus guilleminianus (semidecíduas – com FSN), Pd- Peltophorum 
dubium (decídua – sem FSN) e Ec- Enterolobium contortisiliquum (decídua – com FSN), 
cultivadas em solo da mata. As barras indicam o desvio padrão da média e sua ausência 
significa que o desvio foi menor que o tamanho da barra. Médias seguidas por letras distintas 





























Figura 7. Eficiência do uso de N (EUN) em leguminosas arbóreas semidecíduas e decíduas, 
com e sem fixação simbiótica de N (FSN): Hymenaea courbaril (semidecídua – sem FSN), 
Lonchocarpus guilleminianus (semidecídua – com FSN), Peltophorum dubium (decídua – 
sem FSN) e Enterolobium contortisiliquum (decídua – com FSN) cultivadas em solos 
enriquecidos ou não com N. Tratamentos: 1- Areia, 2 – solo da mata (controle), 3 – solo da 
mata acrescido de 50 mg de N/planta.semana na forma de NH4NO3 e 4 – solo da mata 
acrescido de 100 mg de N/planta.semana na forma de NH4NO3. As barras indicam o desvio 
padrão da média e sua ausência significa que o desvio foi menor que o tamanho da barra. 
Médias seguidas por letras distintas diferem entre si ao nível de 5 % de probabilidade pelo 





























































































As espécies semidecíduas, H. courbaril e L. guilleminianus, apresentaram 
valores de MFE significativamente maiores que as espécies decíduas, P. dubium e 
E. contorsilliquum  (tabela 3). A MFE da espécie semidecídua, H. courbaril, não 
diferiu daquela da outra espécie semidecídua, L. guilleminianus. O mesmo foi 
observado entre as duas decíduas. 
 
Tabela 3. Massa foliar específica (MFE) de folhas verde-maduras de leguminosas 
arbóreas semidecíduas (Hymenaea courbaril e Lonchocarpus guilleminianus) e 
decíduas (Peltophorum dubium e Enterolobium contortisiliquum). Massa Seca (MS). 
 
Espécie M F E (mg MS/cm2) 
H. courbaril 6,5 ± 0,0003 a 
L. guilleminianus 7,2 ± 0,0015 a 
P. dubium 4,6 ± 0,0006 b 
E. contortisiliquum 5,3 ± 0,0003 b 
± = o desvio padrão da média. Médias seguidas por letras distintas, entre espécies, diferem 












O conteúdo de fenóis totais foi maior nas espécies semidecíduas (H. courbaril 
e L. guilleminianus) (fig. 8) que nas decíduas.  
 
Figura 8. Concentração de fenóis totais por massa seca (MS) de folhas verde-maduras das 
leguminosas arbóreas: Hc - Hymenaea courbaril (semidecídua), Lg - Lonchocarpus 
guilleminianus (semidecídua), Pd - Peltophorum dubium (decídua) e Ec - Enterolobium 
contortisiliquum (decídua), cultivadas em solo da mata. As barras  indicam o desvio padrão 
da média e sua ausência significa que o desvio foi menor que o tamanho da barra. Médias 





































A concentração de taninos condensados foi maior nas espécies decíduas (P. 
dubium e E. contortisiliquum) (fig. 9).  
 
Figura 9. Concentração taninos condensados por massa seca (MS) de folhas verde- 
maduras das leguminosas arbóreas: Hc - Hymenaea courbaril (semidecídua), Lg - 
Lonchocarpus guilleminianus (semidecídua), Pd - Peltophorum dubium (decídua) e Ec - 
Enterolobium contortisiliquum (decídua), cultivadas em solo da mata. As barras indicam o 
desvio padrão da média e sua ausência significa que o desvio foi menor que o tamanho da 
barra. Médias seguidas por letras distintas diferem entre si ao nível de 5 % de probabilidade 





































As concentrações de compostos nitrogenados (nitrato, proteínas totais e 
aminoácidos livres totais) em folhas verde-maduras das quatro espécies,  
apresentaram-se significativamente menores nas espécies semidecíduas, H. 
courbaril e L. guilleminianus, que nas decíduas (figs. 10, 11 e 12). Resultados 
semelhantes foram observados quanto às concentrações de clorofila total em folhas 
verde-maduras nas quatro espécies, visto que as espécies semidecíduas, H. 
courbaril e L. guilleminianus, possuíam 4,6 ± 0,27 e 4,1 ±  0,16 mg/g de MS, 
respectivamente e as duas decíduas, P. dubium e E. contortisiliquum, 6,6 ± 0,36 e 
5,6 ± 0,35 mg/g de MS, respectivamnte.          
 
Figura 10. Concentração de nitrato por massa seca (MS) de folhas verde-maduras das 
leguminosas arbóreas: Hc – Hymenaea courbaril (semidecídua), Lg – Lonchocarpus 
guilleminianus (semidecídua), Pd - Peltophorum dubium (decídua) e Ec - Enterolobium   
contortisiliquum (decídua), cultivadas em solo da mata. As barras indicam o desvio padrão 
da média e sua ausência significa que o desvio foi menor que o tamanho da barra. Médias 


























Figura 11. Concentração de proteínas totais por massa seca (MS) de folhas verde-maduras 
das leguminosas arbóreas: Hc – Hymenaea courbaril (semidecídua), Lg – Lonchocarpus 
guilleminianus (semidecídua), Pd - Peltophorum dubium (decídua) e Ec - Enterolobium   
contortisiliquum (decídua), cultivadas em solo da mata. As barras indicam o desvio padrão 
da média e sua ausência significa que o desvio foi menor que o tamanho da barra. Médias 
































Figura 12. Concentração de aminoácidos totais por massa seca (MS) de folhas verde-
maduras das leguminosas arbóreas: Hc – Hymenaea courbaril (semidecídua), Lg – 
Lonchocarpus guilleminianus (semidecídua), Pd - Peltophorum dubium (decídua) e Ec - 
Enterolobium   contortisiliquum (decídua), cultivadas em solo da mata. As barras indicam o 
desvio padrão da média e sua ausência significa que o desvio foi menor que o tamanho da 
barra. Médias seguidas por letras distintas diferem entre si ao nível de 5 % de probabilidade 











































De maneira semelhante aos resultados observados para compostos 
nitrogenados, na comparação de N total nas folhas verde-maduras das quatro 
espécies, valores significativamente menores foram encontrados nas espécies 
semidecíduas H. courbaril e L. guilleminianus em relação às espécies decíduas     
(fig. 13). 
 
Figura 13. N total por massa seca (MS) de folhas verde-maduras das leguminosas arbóreas: 
Hc - Hymenaea courbaril (semidecídua), Lg - Lonchocarpus guilleminianus (semidecídua), 
Pd - Peltophorum dubium (decídua) e Ec - Enterolobium contortisiliquum (decídua), 
cultivadas em solo da mata. As barras indicam o desvio padrão da média e sua ausência 
significa que o desvio foi menor que o tamanho da barra. Médias seguidas por letras distintas 


















   
   

















As espécies arbóreas semidecíduas H. coubaril e L. guilleminianus 
apresentam folhas com longevidade maior em relação às espécies arbóreas decíduas 
P. dubium e E. contorsilliquum. Neste trabalho as análises de longevidade foliar foram 
feitas em plantas jovens e é possível que esses valores sejam alterados, à medida em 
que as plantas envelhecem. Em Fragaria virginiana a longividade  de folhas diferentes 
da mesma planta, variou de 50 a 240 dias (Jurik et al., 1979) e Chabot e Hichs (1982) 
explicam que a longevidade foliar maior pode, por exemplo, estar relacionada a um 
maior sombreamento. As longevidades foliares de plantas das quatro espécies 
analisadas nessa tese começaram a ser avaliadas na mesma época, as plantas 
cresceram nas mesmas bancadas e foram cultivadas da mesma forma. Portanto, os 
fatores ambientais que poderiam alterar o início da senescência foram os mesmos para 
as quatro espécies, o que nos permite compará-las quanto às longevidades foliares.  
A maior longevidade foliar em algumas espécies constitui-se, per se num 
mecanismo importante de economia de nutrientes, já que reduz a perda desses (Aerts, 
1995, 1996; Eckstein et al., 1999; Carrera et al., 2000, 2003).   
Houve decréscimo no conteúdo de clorofila de folhas jovens para folhas 
senescentes, o que indica que os processos de reaproveitamento já haviam se iniciado. 
Whitman & Schalles (2000), verificaram que o conteúdo de clorofila a variou de 10 -20 
mg/cm2 em folhas jovens para 25-45 mg/cm2 em folhas maduras e diminui para 1 
mg/cm2 em folhas senescentes. A cor amarela das folhas indica perda no conteúdo de 
clorofilas a partir do complexo proteína-pigmento do sistema fotossintético (Borrell et 






(Dean et al., 1993; Embry & Nothnagel, 1994; Masoni et al., 1994).  
Pôde ser verificada a presença da FSN nas duas espécies de leguminosas 
arbóres, L. guilleminianus e E. contortisiliquum por meio das atividades da N2ase e 
concentração de legHb. Somente no tratamento controle, ambas as espécies 
apresentaram nódulos, o que provavelmente se deve ao fato da aplicação de N 
mineral, na forma de NH4NO3, ter inibido a formação dos nódulos (Gonçalvez et al., 
1999). Existem evidências que o NH4+ tem um menor efeito inibitório sobre a simbiose 
leguminosa-rizóbio do que o NO3- (Streeter, 1988). Em uma grande quantidade de 
leguminosas, os efeitos inibitórios do NO3- sobre a nodulação e fixação do N2 ocorrem 
em concentrações muito mais baixas do que as de NH4+, ou, quando as plantas são 
cultivadas em concentrações similares de NO3- e NH4+, os efeitos inibitórios são muito 
mais severos com NO-3, quando comparados aos das plantas tratadas com NH4+ 
(Waterer & Vessey, 1993). Contudo, embora seja menos comum, alguns estudos 
indicam um maior efeito inibitório do NH4+ sobre a nodulação, quando comparado ao 
NO3- (Guo et al., 1992).  
Tem sido sugerido que o reaproveitamento de nutrientes é um importante 
parâmetro de conservação de nutrientes (Chapin, 1980; Veerkamp et al., 1980; 
Berendse & Aetrs, 1987) e que espécies com longevidade foliar maior possuem maior 
eficiência no reaproveitamento de nutrientes (Chabot & Hicks, 1982; Gray, 1983; Aerts, 
1990). Esses autores alegam que esse reaproveitamento pode ser mais eficiente em 
espécies com longo ciclo de vida foliar em relação às espécies com curto ciclo, devido 
ao fato das primeiras terem um tempo maior e talvez maior eficiência, na recuperação 
de nutrientes das folhas senescentes. Nossos resultados estão de acordo com as 






H. courbaril, apresentou maior ERN em relação à decídua P. dubium.   
Por outro lado, quando a ERN de H. courbaril (com longevidade foliar de 430 
dias) foi comparada à de Croton priscus (longevidade foliar de 125 dias), uma espécie 
decídua também encontrada na Reserva de Santa Genebra, não foram encontradas 
diferenças significativas (Haddad et al., 2004). Portanto, a relação entre longevidade 
foliar e ERN não pode ser generalizada nem para outras espécies crescendo no 
mesmo ambiente. Hevia et aI. (1999) compararam o reaproveitamneto de N entre a 
espécie com ciclo de vida foliar longo, Nothofagus dombeyi, e espécies com ciclo de 
vida foliar curto, Nothofagus obliqua e Nothofagus pumilio e verificaram que a espécie 
com maior longevidade foliar teve um menor reaproveitamento de N. Resultados 
semelhantes a esses foram obtidos com outras espécies (Tyrrell & Boerner, 1987; del 
Arco et al., 1991; Son & Gower, 1991).  
A ausência de consistência dos dados de literatura entre ERN e longevidades 
foliares pode ser devida a condições de crescimento variáveis, mas pode também ser 
devida ao fato das análises serem feitas uma única vez, quando a ERN deveria ser 
averiguada em vários anos (Killingbeck 1996), já que há flutuações nas condições 
ambientais de um ano para outro. 
Alguns autores sugerem que a concentração baixa de nutrientes em folhas 
maduras de espécies com folhas mais longevas é mais importante na economia dos 
nutrientes do que o reaproveitamento dos mesmos em folhas senescentes (Escudero 
et al., 1992; Reich et al., 1995; Aerts, 1996). Aerts (1996) revendo dados de trabalhos 
com 200 espécies arbóreas e arbustivas, sugeriu que o reaproveitamento de nutrientes 







Em nossos resultados foi possível constatar o efeito da maior disponibilidade 
de N, através da FSN, na ERN. As espécies com FSN apresentaram uma menor ERN 
em relação às espécies sem FSN e esses resultados estão de acordo com os obtidos 
por diversos autores, os quais verificaram que as espécies vegetais com FSN: Alnus 
glutinosa (Rodriguêz-Barrueco et al., 1984; Côte & Danwson, 1986), Comptonia 
peregrina (Killengbeck, 1993) e Elaeagnus umbellata (Côte et al., 1989), apresentaram 
menor ERN em relação a espécies sem FSN. Foi sugerido que a FSN, torna 
desnecessária uma alta ERN (Killingbeck, 1996).  
O acréscimo de N no solo também influenciou a ERN em todas as espécies 
estudadas nesse trabalho. Esses resultados corroboram os de alguns autores, os quais 
verificaram que o aumento de nutrientes no solo levou a uma diminuição significativa 
nas eficiências de reaproveitamento desses nutrientes (Broerner, 1984; Shaver & 
Melitto, 1984; Chapin & Mollanch, 1991; Li et al., 1992; Berendse, 1994; Jones et al., 
1994; Aerts, 1995; Feller et al.; 1999; Enoki & Kawaguchi, 1999; Anderson & Eickmeier, 
2000). Segundo Côte et al. (1989), a quantidade de N foliar reaproveitado pode 
depender da fertilidade do solo, ou seja, a ERN pode variar muito quando N é 
adicionado a solo com deficiência deste mineral (Cordell et al., 2001). Porém Feller et 
al. (2003), constataram que a adição de N no solo não teve efeito significativo na ERN 
na espécie Metrosideros polymorpha e Distel et al. (2003), compararam a ERN em 
Stipa gynerioides, restrita a ambiente pouco fértil, com a de Stipa brachychaeta, de 
ambiente fértil e verificaram que não houve diferenças nos resultados. A similaridade 
nessas ERN sugere que esse parâmetro aparentemente não explica a diferença na 
distribuição dessas espécies, em relação à fertilidade do habitat (Distel et al., 2003).   






FSN, H. courbaril e P. dubium, foram 2,7 e 3,6 mg/g de MS, respectivamente e, 
portanto, devido à concentração de N significativamente menor na espécie 
semidecídua, a PRN foi maior nesta espécie. As espécies com FSN apresentaram 
concentrações superiores a estas: 9,0 (L. guilleminianus) e 7,1 (E. contortisiliquum) 
mg/g de MS, o que talvez possa ser explicado pela maior disponibilidade de N, devido 
à fixação biológica. Resultados semelhantes foram encontrados por Killingbeck (1996), 
onde espécies com FSN apresentaram PRN menores. Killingbeck (1996) sugere que a 
PRN é eficiente quando a concentração de N nas folhas senescentes é menor que 7,0 
mg/g de MS. Anderson & Eickmeier (2000), Carrea et al. (2000, 2003) e Distel et al. 
(2003) em concordância com Killingbeck (1996), também utilizam esse valor como 
limite para determinar a eficiência da PRN de diversas espécies. Portanto considerando 
o valor estabelecido por Killingbeck (1996), podemos dizer dos nossos resultados que 
as PRN nas espécies sem FSN foram eficientes, já que os valores obtidos foram 
inferiores a 7,0 mg/g de MS, enquanto que as espécies com FSN apresentaram valores 
superiores a esse limite.  
A PRN foi fortemente influenciada pelo acréscimo de N no solo, ou seja, esse 
parâmetro diminuiu, ou a concentração de N em folhas senescentes aumentou, com o 
aumento do mineral no solo. Nossos resultados estão de acordo com os obtidos por 
Anderson & Eickmeier (1999), Distel et al. (2003) e Lambers et al. (1998) . Esses 
autores verificaram que espécies que ocupam solos oligotróficos apresentam alta PRN, 
quando comparadas às espécies crescendo em solos eutróficos. Covelo & Gallardo 
(2002) sugerem que a proficiência de reaproveitamento de nutrientes reflete melhor as 






reaproveitamento dos mesmos.  
Comparando as duas espécies sem FSN, observa-se que a semidecídua 
apresentou maior EUN em relação à decídua. Dados semelhantes foram obtidos por 
Haddad et al. (2004) na comparação de H. courbaril com outra espécie decídua  
(Croton priscus) da Mata de Santa Genebra. Esses resultados são consistentes com as 
observações de Aerts et al. (1999), de que espécies com maior longevidade foliar 
apresentam maior eficiência de utilização de nutrientes.  
As duas espécies com FSN apresentaram menores EUN em relação às sem 
FSN. É possível que os valores menores destas últimas, sejam devidos à maior oferta 
de N.  
Os resultados da EUN de plantas cultivadas em substratos com diferentes 
concentrações de N corroboram os resultados de outros autores, os quais verificaram 
que a EUN diminuiu com o acréscimo de N no solo, em várias espécies estudadas 
(Knops et al. 1997; Anderson & Eickmeier, 2000; Feller et al.; 1999; Cordell et al. 2001; 
Distel et al., 2003). Segundo Feller et al. (1999) o valor da EUN é inversamente 
proporcional à disponibilidade do nutriente no solo (Feller et al.; 1999).  
Em alguns trabalhos espécies com folhas mais longevas apresentaram maior 
MFE ou menor AFE, maior concentração de fenóis (Coley et al., 1985; Cornelissen et 
al. 1999; Hevia et al., 1999), menor concentração de taninos (Aerts, 1995) e menor 
concentração de nutrientes (Aerts,1995, Reich et al., 1995, Eamus & Prichard, 1998).  
Segundo Peeters (2002) há uma correlação entre características morfológicas 
foliares e a duração do ciclo de vida foliar. Nossos estudos mostraram que P. dubium e 
E. contorsilliquum apresentam menor MFE, em relação H. coubaril e L. guilleminianus. 






1991; Sobrado, 1991; Prado & Moraes, 1997; Eamus & Prichard, 1998; Cornelissen et 
al. 1999; Hevia et al., 1999; Castro-Diez et al., 2000; Prior et al., 2003) que verificaram 
que a MFE foi menor em plantas com  ciclo de vida foliar curto. De acordo com Reich et 
al. (1991, 1992), a AFE (recíproca da MFE) é correlacionada negativamente com a 
duração do ciclo de vida foliar e Wright et al. (2002), verificaram uma correlação 
positiva entre a MFE e a duração da vida da folha. Folhas com baixa MFE tendem a ter 
lâmina e cutícula finas e poucas áreas lignificadas (Read et al., 2000). É provável que 
folhas mais longevas tenham adquirido diversas características físicas e químicas  
relacionadas a uma maior resistência,  já que estarão expostas por mais tempo a 
danos físicos e biológicos, como por exemplo o ataque por herbívoros (Coley, 1988). A 
MFE e a duração do ciclo de vida foliar são características primordiais nas estratégias 
de fixação de carbono nas espécies. A MFE pode ser considerada como um 
investimento (massa foliar) associado com um ganho potencial na taxa de retorno (área 
de captura de luz) (Wrigth et al., 2002). Acredita-se que a relação entre MFE e o ciclo 
de vida foliar reflete uma troca, na qual uma menor MFE indica grande potencial para a 
rápida produção de biomassa e o longo ciclo de vida foliar indica longa duração no 
rendimento dessa biomassa (Westoby, 1998) e na conservação de nutrientes (Aetrs & 
Chapin, 2000; Navas et al., 2003). 
Coley (1983, 1988) relaciona a longevidade foliar com a concentração de 
compostos secundários. É possível verificar em nossos resultados que as espécies 
com folhas mais longevas (H. courbaril e L. guilleminianus) têm concentrações maiores 
de compostos fenólicos do que espécies com folhas menos longevas. Porém, a 
concentração de taninos, que é um composto fenólico (Hudgins et al., 2004), foi menor 






que está de acordo com a observação de Aerts et al. (1995), comparando perenifólias a 
decíduas, de que os taninos geralmente são encontrados em concentrações menores 
nas espécies com folhas mais duradouras. Essa diferença pode ser explicada pelo fato 
dos compostos fenólicos serem energeticamente caros para serem produzidos e a 
diferença na concentração dos tipos de compostos fenólicos, como por exemplo, 
taninos e ligninas, ser determinada pelo seu custo de produção (Aerts, 1999). Alguns 
autores sugerem que folhas com longo ciclo de vida têm alto custo de construção, 
devido aos maiores investimentos em compostos de defesa e compostos estruturais 
(Kikuzawa, 1991). O custo de construção por unidade de massa foliar tem sido 
explicado como sendo o resultado da correlação negativa entre compostos caros 
relacionados à atividade metabólica rápida, como por exemplo, proteína e aqueles 
relacionados à persistência da folha, como por exemplo, compostos fenólicos (Martinez 
et al., 2002). Outra explicação para a diferença na concentração de taninos entre as 
espécies com folhas mais longevas e menos longevas pode estar relacionada as 
maiores concentrações de aminoácidos e proteínas encontradas nas espécies com 
folhas menos longevas, que as tornariam mais propícias à predação. Assim, a 
concentração mais alta de taninos poderia estar relacionada a uma estratégia de 
defesa em espécies decíduas.      
Nossos resultados estão de acordo com a observação de Martinez et al. 
(2002), citada acima, já que as espécies com maior longevidade foliar apresentaram 
menor concentração de proteína total. Dados semelhantes foram obtidos por 
Jayasekara & Jayasekara (1995) e Haddad et al. (2004).  
Além das proteínas, outros compostos nitrogenados foram relacionados à 






autores que verificaram em espécies com longo ciclo de vida foliar, menores 
concentrações nitrato (Schimidt et al., 1998), clorofila e N total (Prior et al., 2003; 
Haddad et al., 2004) em relação às espécies com ciclo de vida foliar curto.  
Comparando as espécies semidecíduas, com e sem FSN e as espécies 
decíduas com e sem FSN, verifica-se que aquelas que possuem a fixação 
apresentaram menores concentrações de clorofila, NO3- e N total e maiores 
concentrações de aminoácidos e proteínas totais. A menor concentração de NO3- nas 
plantas com FSN, pode ser decorrente do fato de que o N esteja disponível 
principalmente sob a forma de NH4+, nessas plantas. O NH4+ é o primeiro produto 
estável no processo de fixação simbiótica de N (Hungria & Araújo, 1994), sendo esse 
prontamente assimilado e translocado para  as  gemas  ou  folhas  sob  a  forma de 
aminoácidos,  amidas  e  proteínas  (Buttery & Dirks, 1987; Brown & Walsh, 1994). Nas 
plantas que não fixam o N2, as únicas fontes de N são o NO3- e o NH4+ do solo. Muitas 
espécies absorvem preferencialmente o N na forma de NO3-  por ser o NH4+ oxidado a 
NO3- com rapidez pelas bactéria nitrificantes do solo (Granstedt & Huffaker, 1982). O 
NO3- pode ser armazenado na raiz, transferido para as folhas e armazenado nos 
vacúolos, para posterior utilização, ou ser diretamente reduzido nas raízes ou folhas 
(NAMBIAR et al., 1988). Já, o NH4+ como produto da FSN, está prontamente disponível 
para assimilação. 
Diferenças no conteúdo de nutrientes foliares entre espécies com folhas mais 
longevas e espécies com folhas menos longevas estão associadas com diferenças no 
uso e ciclagem de nutrientes (Chabot e Hicks, 1982). Em nossos resultados, na 
comparação entre espécies sem FSN, aquelas com ciclo de vida foliar apresentaram 










Nas espécies sem FSN houve relação entre longevidade foliar e ERN, PRN e 
EUN, ou seja, esses parâmetros foram maiores na espécie com maior longevidade 
foliar.  
 
A ERN, a PRN e a EUN diminuíram com aumento da disponibilidade de N, seja 
devido à presença de FSN ou acréscimo de N no solo.  
 
Houve relação entre longevidade foliar e MFE, concentração de fenóis, 
conteúdo de compostos nitrogenados e concentração de N total, ou seja, a 
longevidade foliar, MFE e concentração de fenóis foram maiores em espécies 
semidecíduas e os conteúdos de compostos nitrogenados e concentração de N total 
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1. Solução de Hoagland & Arnon (1939) 








2. Solução (-N): aplicada às plantas s/N*. 





(*) No momento da aplicação, adicionou-se 1 mL da solução de ferro e 0,1 mL da 
solução de micronutrientes.    










3. Solução de ferro 
83g de Tenso-Fe (Fe-EDDHMA)/L 
 


























Figura 1. Curva de crescimento em folhas de leguminosas arbóreas semidecíduas e 
decíduas, com e sem fixação simbiótica de N (FSN): Hymenaea courbaril (semidecídua – 
sem FSN), Lonchocarpus guilleminianus (semidecíduas – com FSN), Peltophorum dubium 
(decídua – sem FSN) e Enterolobium contortisiliquum (decídua – com FSN) cultivadas em 
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